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日本の岐阜県の冷温帯放牧草原近傍（北緯 35 度 08 分、東経 137
度 25 分、標高 1340 m、年平均気温 7.2℃、年平均降水量 2151 mm）
に圃場を設置し、1.2×0.8m に区画分けされたシバ（Zoysia japonica）
を優占種とする草原を 10 区画設けた。そのうちの 5 区画を温暖化区、
残りの 5 区画を対照区とし、温暖化区では、生態系全体を温暖化さ
せるため地上 1.2 m に赤外線ヒーターを設置し、4~11 月の成長期に




生態系総生産量（Gross Ecosystem Production: GEP），生態系呼吸




で地下 2cm の地温条件（ST2）を段階的に変えて測定した Reco から
それぞれ光条件と NEP、地温条件と Reco の関係を表す式を作成し、












降 2013 年からは有意差がみられなくなった。GEP は 2010 年に初年
度（2009 年）と同様増加したが、2011 年以降は有意差がみられなく
なった。したがって、温暖化初期の応答としては、炭素放出を示す
Reco と吸収を示す GEP がいずれも促進されたことで、互いの応答
が打ち消し合い、収支である NEP が変化しなかったと考えられる。








マスと Reco と GEP の関係についての回帰分析の結果、どちらに対
しても正の相関がみられた。したがって、温暖化は植物バイオマス








































をそれぞれ測定し、Reco を Ra、Ru（植物体地下部呼吸）、Rh の３
つの構成要素に分離した。二元配置分散分析を行ったところ、 Ra，
Ru，Rh の全てで温暖化による有意差が認められた。したがって、こ
れらの合計である Reco に差がなくなった 2015 年においても、その
構成要素は温暖化の影響を受け続けており、それぞれ異なった応答






















































今日までのおよそ 150 年間で、世界平均地上気温の 0.85℃の上昇が観測されて
いる（IPCC 2013）。さらに、直近の 25 年間の平均気温上昇率(0.18℃/10 年)は、
過去 50 年間の上昇率（0.13℃/10 年）と比較して約 1.4 倍、過去 100 年間の上
昇率（0.07℃/10 年）と比較して約 2.6 倍となっており、気温上昇が近年になる
につれてより急激に進行していることを示している（Solomon et al. 2007）。こ
のような気温の上昇は今後も継続し、今後 100 年間では 0.1～0.37℃/10 年の上
昇率で温暖化が進むことが予測されている（IPCC 2013）。また、こうした気候
変動は大気中の水蒸気量にも影響を及ぼし、降雨パターンの変化ももたらすこ



























一方的に大気中の二酸化炭素濃度を上昇させている（Luo and Zhou 2006; 
Solomon et al. 2007）。1920 年代に 280ppm だった大気中の二酸化炭素濃度は
2013 年に 400 ppm を超え、2016 年にはこれまでの最高濃度（403 ppm）に達
している。二酸化炭素には赤外線を吸収する性質（温室効果）があることから、
気候変動の主要な原因は、大気中の二酸化炭素濃度の上昇とされている

























吸量（Reco; Ecosystem Respiration）により定量的に表すことができる（図 2）。
また、GEP と Reco の差である炭素収支；生態系純生産量（NEP; Net Ecosystem 
Production）は、生態系が炭素を吸収しているか、放出しているかを示す指標
となる。GEP、Reco、NEP の関係は以下の式（1）により表すことができる。 
NEP = GEP－Reco    （1） 
 植物体地上部の光合成のみに由来する GEP と異なり、Reco は、植物体地上
部の呼吸量（Ra; Aboveground Plant Respiration）と植物体地下部の呼吸量(Ru; 
Underground Plant Respiration)、土壌中の従属栄養生物の呼吸量（Rh; 
Heterotrophic Respiration）の 3 つの構成要素から成り立ち、以下の式（2）で
表すことができる。 
Reco = Ra + Ru +Rh   （2） 
また、Ra と Ru を合わせた土壌圏から大気への炭素放出は土壌呼吸（Rs; Soil 
Respiration）と呼ばれる（式（3））。Rs は Reco の約 60%を占めており（Raich 
and Schlesinger 1992; Raich and Potter 1995; Schlesinger and Andrews 
2000; Luo and Zhou 2006）、陸域生態系からの重要な炭素放出の経路となって
いる。 




図 2 陸域生態系の主要な炭素フラックス 
 
NEP: 生態系純生産量（Net Ecosystem Production） 
GEP：生態系総生産量（Gross Ecosystem Production） 
Reco：生態系呼吸量（Ecosystem Respiration） 
Rs：土壌呼吸量（Soil Respiration） 
Ra：植物体地上部の呼吸量（Aboveground Plant Respiration） 












において主要な役割を果たす生態系の一つである（White et al. 2000; O’ Mara 
2012）。また、森林生態系と比較して、生態系内の植物の現存量が少ないにもか
かわらず炭素の吸収源として機能しており、（Scurlock et al. 2002; Pei et al. 
2009; Piao et al. 2009）森林生態系に匹敵する炭素蓄積量（1001Gt）を有して
いる。これは、一般に寒冷かつ乾燥した環境に成立する草原生態系では、分解
者による有機物の分解プロセスの進行が遅く、未分解の炭素が土壌圏に偏って
長期に渡り蓄えられることによると考えられている（Schlesinger and Andrews 
2000; Watson et al. 2000; White et al. 2000）。したがって、気候変動により温
度上昇や降雨量の変化が生じた場合、蓄えられている有機物の分解が急速に進
む可能性があると考えられる。また、草原生態系の炭素収支は優占種の組成や
植物体のバイオマス、葉面積指数（Leaf Area Index; LAI）、環境要因などによ
り大きく変化することが指摘されている（Jaksic et al. 2006; Ma et al. 2007; 





















大きく変化することが報告されている（Dhital et al. 2010）。したがって、その
温暖化応答もこれまでの研究例の多い（Xue 1996; Yiruhan et al. 2001; Shen 













② 生態系呼吸の細分化 －土壌呼吸の非破壊的な測定手法の開発－（第３章） 







目指した（①）。次に、NEP を構成する Reco と GEP に着目し、生態系全体の
炭素放出と吸収それぞれの温暖化応答を明らかにすることで、NEP の応答原因







して、7 年間の温暖化操作実験の最終年である 2015 年を対象に、開発した手法




































応答を明らかにする研究は古くから行われてきた（Gunderson et al. 2000; 




al. 2000; Llorens et al. 2004）。そのため、自然条件下の生態系を人為的に温暖
化することでその応答を解明する野外温暖化操作実験が多数行われ（Mellillo et 
al. 2002; Olsrud et al. 2010; sekine et al. 2013）、気候変動に対する草原生態系
の炭素循環の応答性を明らかにする多くの研究が行われてきた（Cox et al. 
2000; Bachelet et al. 2001; LeCain et al.2002; Mellillo et al. 2002; Gielen et al. 
2007; Wan et al. 2007; Olsrud et al. 2010 ; Hayden et al. 2012; Cantarel et al. 
2013; sekine et al. 2013）。こうした野外温暖化操作実験では、生態系の炭素循
環における各プロセスの温暖化応答を調べることが可能である。これまでに、
温暖化による生態系の植物季節（フェノロジー）の変化（Price and waser 1998）
や土壌微生物の応答（Zhang et al. 2005）など、温暖化に対する生態系の応答
が明らかにされてきた。しかしながら、炭素循環プロセスの温暖化応答に関す
る報告は、植物の光合成を温暖化が直接増加させるとするもの（Chapin and 
Shaver 1996; Apple et al. 2000）、水ストレスにより間接的に抑制させるとする
もの（Callaway 1994; Roden and Ball 1996; Pearson and Dawson 2003）、植
物種の光合成には影響を与えないとするもの（Nij et al. 1996; Loiket al. 2000; 
Star et al. 2000; Llorens et al. 2004）、温暖化応答は種特異的であるとするもの


















本研究は、岐阜県の冷温帯放牧草原（北緯 36 度 08 分、東経 137 度 25 分、
標高 1340 m、年平均気温 7.2℃、年平均降水量 2151 mm、図 3）の近傍に温暖
化実験区（図 3）を設置して行われた。この草原では 6 月中旬～10 月末までの
間のウシの放牧が行われ、シバ（Zoysia japonica）を優占種とする草原が維持
されている（図 4(a)）。シバの生育期間は 5 月～11 月で、5 月初旬から成長が
始まり、夏季にバイオマスのピークを迎え、11 月下旬には地上部植物体がほぼ





図 3 温暖化操作実験区の位置 
灰色の区画が放牧シバ草原を、赤色の区画が温暖化操作実験区を示す。 
 





のシバを優占種とする 10 区画の群落からなる（（図 4(b),図 5）。そのうちの 5




とし、温暖化区では、生態系全体を温暖化させるため地上 1.2 m に赤外線ヒー
ター（CP4: SAKAGUCHI E.H VOC CORP. Tokyo. Japan）を設置し、4~11 月
の成長期において地下 2 cm の地温が対照区と比較して 2℃高くなるよう昇温制
御を行った。周辺に放牧されているウシおよび野生動物による区画内の撹乱を
防ぐため、温暖化実験区全体が有刺鉄線の柵で囲われている。ウシによる被食
が無い区画内の草原を維持するため、地上部植物体を土壌表面から 3 cm を残し
てすべて人為的に刈り取り、シバ区画内から除去した。また、家畜の糞などに
よる栄養塩類の供給が無いこととシバの収奪により失われることを加味し、毎
月刈り取り後に 1 区画当たり 80 g の肥料（窒素、リン酸、カリウム；各 8 %）
を施肥した。また、各区画内の中央には炭素フラックスの測定（後述）を行う
ためのソイルカラー（直径 33 cm、ポリプロピレン製）を設置した（図 6(b)）。
環境要因の測定および後述の温暖化制御のため、各区画に 3 本の熱電対を埋設
し、地下 2 cm の土壌温度（ST）を 5 分間隔で連続測定した。得られたデータ





することで昇温する「電熱ヒーター法」（Melillo et al. 2002）、内部に温水が流









（Kimball et al. 2008）が近年考案され、有力な温暖化手法となっている。この
手法は植物体が小さい草原生態系の温暖操作として最適な手法である。したが
って、本研究ではこの赤外線ヒーター法による昇温を行った。 
 実験区画のうち、温暖化区においては鉄製のパイプを組んで地上 1.2 m の高
さに赤外線ヒーター（CP4: 坂口電熱株式会社、東京、日本）を設置した（図
6(a)）。対になる温暖化区と対照区の間で地温差が 2℃より小さいときにヒータ
















Ecosystme Production: NEP）、生態系呼吸量（Ecosystem Respiration: Reco）、




al. 1995）。直径 30 cm×高さ 20 cm の透明アクリル製チャンバーを各区画に設
置したソイルカラー（図 6(b)）に装着し、密閉されたチャンバー内部の二酸化
炭素濃度、光合成光量子束密度（Photosynthetic Photon Flux Density: PPFD）





湿度計（TH406: FieldPro Tokyo, Japan）、PPFD 計（IKS-27: Koito, Kanagawa, 





を測定した（図 8(b)）。Reco の測定は、チャンバーの遮光後 2 分後から測定を
開始した。5 月から 10 月の期間において毎月 1 回、日の出前から日没前までの
様々な PPFD、ST 条件下で 1 区画につき 10 回程度の測定を行った。 
1 回の測定で得られる炭素フラックスの値はその時の瞬時値であるため、環境
要因と炭素フラックスの関係を調べ、別に連続測定した環境要因と組み合わせ
ることで一定期間の積算値を推定した。まず、PPFD と NEP の関係を調べるた
め、各月、各区画における PPFD と NEP の関係を表す曲線（PPFD―NEP）
を以下の式（4）で近似することで作成した（Baly 1935; Thornley and Jhonson 
1990; Hirota et al. 2010）。 
NEP = (a×I×b) / (a×I＋b) – c   ・・・・（4） 
ここで、a,b,c は曲線ごとに算出される定数、I は光合成光量子束密度（PPFD、
µ mol m−2 s−1）をそれぞれ示している。 
また、ST と Reco の関係を調べるため、各月、各区画における ST と Reco の関
係を表す曲線（ST—Reco 曲線）を以下の式（5）で近似することで作成した。 
Reco = x × exp ( y ×ST )   ・・・・（5） 
ここで、x および y は曲線ごとに算出される定数である。 
PPFD—NEP 曲線（X）と温暖化実験区において連続測定されている PPFD デ
ータを用いて各月の積算 NEP を算出した。また、ST—Reco 曲線（X）と各区画
29 
 
で連続測定されている ST データを用いて各月の積算 Reco を算出した。さらに、
NEP と Reco の積算値の和から GEP を算出した。 
 
図 7 密閉チャンバー法の概略 
図中、IRGA は二酸化炭素濃度測定用赤外線ガス分析計、PS は PPFD センサー、
DLはデーターロガーをそれぞれ表す。 
 








草原生態系の地上部植物体バイオマス（Above Ground Biomass; AGB）の測




草原生態系で用いられてきたが（Wan et al. 2005）、本研究ではシバ草原に対応
させるため従来のポイントフレーム法を小型化し、10cm×10cm の小区画内に 1 
cm 間隔で計 121 個のピンを設置して行った（図 9(a,b)）。まず、ピンと植物体
の接触回数（N 回、100 cm—2）と刈り取りにより AGB（W, g m—2）を実測し、
推定に用いる関係式を作成した。２つの測定結果は高い相関（n = 12, r = 0.91, P 
< 0.01）を示し、以下の関係式（6）を得ることができた。 




図 9 ポイントフレーム法による測定の様子 





草原生態系の土壌微生物バイオマス（Soil Microbial Biomass; SMB）の測定
は、改変した ATP 法（Jenkinson and Oades 1979, Nakatsubo et al. 2008）を
用いて 2012 年を除くすべての年で行った。各区画から 1 g ずつサンプリングし
た土壌を凍結乾燥してふるいにかけ、50 ml の遠沈管に加え、10 ml のトリクロ
ロ酢酸試薬（0.5M トリクロロ酢酸と 0.25M オルトリン酸水素二ナトリウム無
水和物の混合物[Na2HPO4]）を添加することで試料を抽出し、直ちに超音波ホ
モジナイザー（VP—30; TAITEC Corp.、東京、日本）を用いて 150W で 2 分間
ホモジナイズした。この操作はチューブを氷水中に入れて行った。試料を
7000rpm、20 分間 5℃で遠心分離した後、滅菌ピペットを用いて透明な上澄み
層 10 µl を別のチューブに注意深く除去した。次に、pH 7.0 溶液中の 0.025 M 
2-[4-2-ヒドロキシエチル-1-ピペラジニル]エタンスルホン酸（HEPES）990 µl
を添加し、それぞれ 100 µl を分析に用いた。ATP 濃度はルシフェリン - ルシフ







図 10は 2009 年から 2015 年までの温暖化区と対照区における地下 2 cm の月
平均土壌温度を示している。各年の土壌温度はすべて 7～8 月を最大値とする明
確な季節変化を示した。温暖化設備の故障により昇温がうまくいかなかった
2011 年を除き、温暖化区の 2009 年～2015 年の月平均土壌温度はすべて年のす
べての月で対照区よりも有意に高い値を示した（t 検定、P < 0.01）、2009 年～
2015 年の各年における月平均地温差はそれぞれ、1.4℃（2009 年）、1.5℃（2010



























図 11 は 2009 年から 2015 年までの温暖化区と対照区における NEP、Reco、
GEP の月積算値をそれぞれ示している。まず、炭素の放出量と吸収量の収支で
ある NEP については、明確な季節変化は示さなかった。次に、放出量である




た。NEP には 7 年間を通じて温暖化区と対照区の間に有意差はなかった。Reco
と GEP には、有意差が認められる年があり、Reco は、2009 年、2010 年、2012
年の 3 年間は温暖化によりそれぞれ年積算値が 0.50、0.75、0.55 KgCO2 m
-2 
year-1有意に増加（P < 0.05）した。しかしながら、以降 2013 年からは増加が




 有意に増加した（P < 0.05）が、2011 年以降は
増加が見られなくなった（P > 0.05）。 
 
2.3.3 植物体地上部バイオマスの測定結果 





があり、2009 年、2010 年、2012 年の 3 年間は温暖化によりそれぞれ年平均値
35 
 
が 29.9、37.4、42.4 g D.W. m-2 有意に増加（P < 0.05）した。しかし、それ以
降 2013 年からは増加が見られなくなった。 
 
2.3.4 微生物バイオマスの測定結果 





があり、2009 年、2010 年、2014 年の 3 年間は温暖化によりそれぞれ年平均値
が 0.091、0.016、0.027 mg biomassC g-1 有意に低下（P < 0.05）した。しかし、





表 1 は二元配置分散分析による有意確率 P をまとめたもので、生態の温暖化
応答の経年変化を表している。7 年間を通じて温暖化区と対照区の NEP に差が
無かったことから、温暖化は NEP を大きく吸収や放出に偏らせるということは
なく、冷温帯放牧シバ草原の炭素収支に対して著しい影響は及ぼさなかったこ
とが明らかになった。一方で NEP の内訳である Reco と GEP はいずれも 2009











Reco と GEP に対する影響は時間とともに低下することが明らかになった。 
 
表 1 生態の温暖化応答の経年変化 
表の値は二元配置分散分析による有意確率 Pを表す。 
表中赤色の欄は値が増加したことを、青色の欄は値が減少したことを示す。 
測定項目 2009 2010 2011 2012 2013 2014 2015 
NEP 0.119 0.325 0.128 0.161 0.152 0.896 0.282 
Reco 0.016 <0.001 0.561 0.008 0.180 0.664 0.784 
GEP 0.011 <0.001 0.142 0.151 0.663 0.659 0.098 
AGB <0.001 <0.001 0.704 0.047 0.450 0.762 0.431 
SMB 0.026 0.019 0.241 - 0.346 0.044 0.825 
 
2.4.2 Reco と GEP の応答要因 








図 13 Reco および GEP の増加量と、SMB の変化量との関係 
橙色の線が Reco を、緑色の線は GEPをそれぞれ表す。 
 
 
図 14 Reco および GEP の増加量と、AGB の変化量との関係 
橙色の線が Reco を、緑色の線は GEPをそれぞれ表す。 
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に異なる手法で独立して測定している。Reco および GEP の温暖化による変化
と、AGB、SMB それぞれの変化との関係を調べる回帰分析を行った。その結果
SMB に対してはどちらも相関性はみられなかった（R2= 0.27,0.54、図 10 ）が、
AGBに対しては正の相関関係がみられた（R2 = 0.96, 0.81, 図 11）。したがって、
GEPやRecoの増加には生態系のAGBの増加が大きく寄与していると考えられ、
温暖化は草原生態系の植物バイオマスを増加させ、GEP と Reco の促進は、植
物バイオマスの増加で説明することができると考えられる。 
2013 年以降の Reco と 2011 年以降の GEP は有意差がなくなると同時に、温
暖化区と対照区の値の差も減少していくことから、温暖化の炭素循環プロセス
に及ぼす影響が時間とともに小さくなっていくことを示すと考えられる。
Oechel et al. 2000 は生態系の炭素収支が温暖化に順化することを報告している。
また、Niu et al. 2007 は、シバと同じイネ科の C4植物を対象とした赤外線ヒー
ターを用いた温暖化操作実験において、光合成活性が温暖化による温度変化に

















要素を分離しなければならない。Reco の細分化は、Rs の測定により Ra を分離
し、さらに Rh の測定により、Ru を分離する必要がある。しかしながら、フィ
ールドにおける測定ではそれらは簡単ではない。以上の生態系呼吸（Reco）の

























第 1 章で述べたとおり、草原生態系は全陸域面積の約 40 %を占め、土壌中に
大量の炭素を蓄積している（Ojima et al. 1993）ことから、地球規模の炭素循環
において最も重要な役割をもつ生態系の 1 つとされている（Glenn et al.1993）。
また、草原生態系は一般に、低温かつ低降水量の気候帯に成立することから、
土壌中の有機物が分解されにくいという特徴をもつ。そのため、炭素の大部分
（約 90 %）が地下部に長期間にわたって蓄積されている（Post et al. 1982）。地
球規模の気温上昇や降水量変化などの気候変動 （IPCC 2014） が進行すると、
草原生態系の地下部に蓄えられた炭素が急速に分解され、大気中に放出される




の主要な構成要素である （Raich and Schlesinger 1992; Schlesinger and Andrews 
2000）。したがって、土壌呼吸は草原生態系の炭素循環に関する多くの先行研究
において測定されている（e.g. Norman et al. 1992; Raich and Schlesinger 1992; 
Dhital et al. 2010a; Inoue and Koizumi 2012）。これらの研究において、草原生態系
の土壌呼吸量の年積算値は世界平均で 400～500 gC m-2 year-1（Raich and 
Schlesinger 1992）、日本では 755～1213 g C m−2 year−1 （Dhital et al. 2010a; Inoue 
and Koizumi 2012）であることが明らかにされている。 
多くの先行研究において、草原生態系における土壌呼吸の測定にはチャンバ
（ー直径 20～30 cm 程度のもの）を用いた密閉法が広く用いられてきた（Kibe and 







体地上部の呼吸を除いたうえでの測定が行われている（Guoyong and Shucun 





























図 15 小型チャンバーを用いた測定システム（Suminokura et al. 2018） 
（a）小型チャンバーの構造 






に 15 点で測定したところ、平均 4.31±1.63 cm （SE） であった。これを根拠に、
小型チャンバー（図 15(a)）の内径は 3 cm として設計された。これは、草原生






15(b)）を開発した。小型チャンバー（内径 3 cm、高さ 8 cm）は塩化ビニル製
である。また、土壌に設置した際の気密性と安定性を向上させるため、チャン
バーの下端はとがらせてあり、3 本のステンレス線の補脚が付けられている。（図
15(a)）。土壌呼吸は IRGA（LI840、 LI-COR、 Lincoln、 NE、 USA）を用い
た通気法により測定した。バルーンからチャンバーへと流れる空気の流速を調
節するため、エアーポンプ（MV-603g、 E.M.P.、 Tokyo、 Japan）と流量計（Model 

























呼吸を測定することができるか、室内実験により検証した。Bekku et al. （1996）
は、植物体の無い裸地土壌において密閉法（CC 法）により土壌呼吸を正しく測
定できることを示している。したがって、室内実験において様々な土壌呼吸速
度の人工の裸地土壌を複数用意し、その土壌呼吸を MC 法と CC 法でそれぞれ測
定し、MC 法の妥当性を検証した。人工裸地土壌の土壌呼吸速度は、土壌呼吸に
強く影響する要因である土壌温度と土壌有機物量（Van Cleve et al. 1990; 
Hashimoto 2005）を変化させることで調整した。各人工土壌は、草原生態系の 0





土壌 A～F の土壌呼吸速度を MC 法と CC 法の両方で測定した。通気法による
測定においては流速によらず土壌呼吸速度が一定にならなければならないこと





を用いた。小スケールの流量計（Model RK1150、 KOFLOC、 Kyoto、 Japan; 0.0
～0.2 L min-1）は、0.02、 0.08、 0.14、0.18 L min−1の流速における測定に用い
られ、もう一方の大スケールの流量計（Model RK1100、 KOFLOC、 Kyoto、 Japan; 
0.0～2.0 L min-1）は、0.20、0.40、0.60、0.80、1.00、1.20、1.40 L min−1の流速に
おける測定にそれぞれ用いられた。流量計の視差に由来する誤差を小さくする
ため、流量計の浮き子は水平視点から複数回確認した。CC 法においては、内径
22 cm、高さ 10 cm のチャンバーを土壌に設置し、内部に装着した IRGA（GMP343; 
0～1000 ppm range、 Vaisala、 Helsinki、 Finland）によりチャンバー内の 15 分
間の二酸化炭素濃度変化を測定した。CC 法による土壌呼吸速度は以下の式（8） 
（Koizumi et al. 1999; Inoue et al. 2012）を用いて測定した。 
SRCC = （V/A）（⊿C/⊿t）   ・・・(8) 














図 16 (a) プラスチックコンテナに測定システムを組み込んだ装置の様子 
 (b) 野外における測定の様子 





系の土壌呼吸を、新しい非破壊的な MC 法（図 17(a)）と従来の破壊的な CC 法
の両方で測定した。測定は高山試験地近傍の、シバ（Z. japonica.）が優占する冷
温帯シバ草原 （36°08ʹN、137°25ʹE、海抜 1342 m） で行われた。調査地につい
ては Dhital et al. 2010b、Inoue and Koizumi 2012 の先行研究で詳しく述べられてい
る。無作為に選んだ 3 点の測定点において、夏季（2014 年 7 月）に、2 つの手
法を用いて土壌呼吸速度を測定した。各測定は各点につき 1 回行われた。MC 法
において、測定時の流速は 0.60～1.20 L min−1 に設定され、自動車のバッテリー
を電源として用いた（図 16(b)）。CC 法においては、直径 33 cm のソイルカラー
を測定点に設置し、カラー内の植物体地上部を測定の 24 時間前に全て刈り取る
ことで除去した（図 17(b)）。IRGA（GMP343; 0～1000 ppm range、Vaisala、 Helsinki、
Finland）を接続したチャンバーをカラーに被せ、チャンバー内の二酸化炭素濃





図 17 (a) MC 法による非破壊的な土壌呼吸測定の様子 





CC 法により測定した土壌 A～F の土壌呼吸速度（SRCC とする）はそれぞれ、




これらの測定値を本研究における土壌 A～F の基準値とみなす。一方で、MC 法
により流速を変えて測定した土壌呼吸速度（SRMCとする）は、全ての土壌サン
プルにおいて流速の増加に伴って対数関数的に増加しており、一定の値をとら





図 18（a）CC 法により測定した土壌 A～Fの土壌呼吸速度（SRCC） 
図 18（b）MC 法により測定した土壌 A～Fの土壌呼吸速度（SRMC）と流速の関係 
図 18（c）SRMC/SRCC比と流速（1L min
-1を 1としたときの相対値）の関係 
図 18（d）SRMC/SRCC比により補正した SRMCと流速との関係 
     水平線は各土壌の SRMCの平均値を示す（Suminokura et al. 2018）。 
図中、▲は土壌Ａ(78 mgCO2 m
−2 h−1)、△ は土壌 B（306 mgCO2 m
−2 h−1)、■は土
壌 C（531 mgCO2 m
−2 h−1)、□は土壌 D（850 mgCO2 m
−2 h−1)、●は土壌 E（1138 mgCO2 
m−2 h−1)、○は土壌 F（1816 mgCO2 m
−2 h−1)。  
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SRMC の SRCC に対する割合について議論するため、SRMC の SRCCに対する相
対値（SRMC/SRCC 比）を、流速ごとに算出した（図 18(c)）。SRMCが基準値であ
る SRCCと等しい場合、SRMC/SRCC比は測定流速や土壌呼吸速度の大小に関係な
く 1/1 （100%）となるはずである。しかしながら、本研究において SRMC/SRCC
比はほとんどの流速（0.02～1.40 L min-1）において 393%～453%となっている
（0.02 L min-1 以下の流速では 64～114%、図 18(c)）。SRMC/SRCC比が 100% を




せて土壌呼吸を測定する手法）を用いた Fang と Moncrieff （1996）の研究や、
森林生態系においてダイナミック・オープンフロー・チャンバー法（Dynamic 

























現実的な測定流速（0.2 L min-1以上）では、MC 法は土壌呼吸速度を過大評価





P = 89.1 ln (Fr) + 394   ・・・・（9） 




Corrected SRMC = (SRMC / P) 100   ・・・・（10） 







補正した SRMC と各土壌サンプルの土壌呼吸速度の基準値とした SRCC との関係
について行った回帰分析の結果を図 19 に示した。二つの異なる手法により測定
された土壌呼吸速度は１：１の関係性を示し、また相関係数も高い値を示した






























図 20 冷温帯放牧草原の Point1,2,3 において CC 法（白色の棒）と
MC 法（灰色の棒）により測定した夏季の土壌呼吸速度（Suminokura 
et al. 2018） 
 
図 20 はまた、CC 法により測定された土壌呼吸速度が MC 法により測定され
た値よりもすべての測定点において高いことを示している。CC 法による土壌呼
吸速度の平均値は 826 ± 133（SE）mgCO2 m
−2
 h





の測定値は MC 法のものと比較して 276 %高い値を示すことが明らかになった 










り取りを行った CC 法の測定点の地下 2 cm の土壌温度は、非破壊的な MC 法の
測定点と比較して 1.1～3.6ºC 上昇していることが観測された。土壌温度の上昇
の影響を明らかにするため、同一草原における先行研究の土壌温度と土壌呼吸
速度との関係を表す式（Inoue and Koizumi 2012）を用いて、この土壌温度上昇
がどの程度土壌呼吸速度を変化させたかを算出した。その結果、1.1–3.6ºC の土




らかになった。この結果は、刈り取りによる過大評価の 12.8～20.5 % が土壌温
度の上昇により説明されることを示唆している。土壌呼吸に影響する他の環境
要因として、土壌含水率も過大評価の原因となっていた可能性がある（Davidson 






組織内で傷害に抵抗するための物質が生産される（van Loon et al. 1994; Dixon 
and Paiva 1995）。結果的に植物の代謝の活性化に伴い呼吸活性が上昇する。先行
研究によると、植物体の傷害から数日で呼吸速度が 2 倍以上に増加したことが
報告されている（Passam et al. 1976; Teramoto et al. 2000; Serrano et al. 2004）。また、
土壌呼吸の構成要素である根呼吸は植物体地上部の光合成によりも制御される。
































































がら、温暖化により Rh が増加（Rsutad et al. 2001）するとする研究がある一方、









第 1 章の温暖化操作実験区において、Reco の構成要素を細分化してその温暖
化応答を調べるため、Reco と Rs（土壌呼吸速度）、Rh の測定を行った。Reco
は第 2 章の密閉チャンバー法による測定で得られた 2015 年のデータを用い、Rs








を設置し、流量計（Model RK1100、 KOFLOC、 Kyoto、 Japan; 0.0～2.0 L min-1）
により調節した 0.4 L min−1の測定流速でチャンバー内の二酸化炭素濃度を測定
した。 
Rs の測定の前後にチャンバー周辺の地下 2 cm の土壌温度（ST）をポータブ
ルサーモセンサー（AD-5622、A＆D、東京、日本）を用いて 3 点測定し、開始
時と終了時の ST を平均することでその測定時の ST とした。測定は、2015 年の
5 月から 10 月の期間の毎月 1 回、日の出前から日没前までの様々な ST 条件下で
行った。1 回の測定で得られる炭素フラックスの値はその時の瞬時値であるため、
環境要因と炭素フラックスの関係を調べ、別に連続測定した環境要因と組み合
わせることで一定期間の積算値を推定した。ST と Rs との関係を調べるため、
各月、各区画における ST と Rs の関係を表す曲線（ST—Rs 曲線）を以下の式（11）
で近似することで作成した。 
Rs = x exp ( y ST )   ・・・・（11） 
ここで、x および y は曲線ごとに算出される定数である。 
ST—Rs 曲線（11）と各区画で連続測定されている ST データを用いて各月の積算




Rh の測定は、改変したトレンチ法（Ewel et al. 1987; Rochette et al. 1999; 














日本）を用いて、測定時の地下 2 cm の土壌温度（ST）を測定した。ST と Rh
との関係を調べるため、各月、各区画における ST と Rh の関係を表す曲線（ST
—Rh 曲線）を以下の式（12）で近似することで作成した。 
Rh = x exp ( y ST )   ・・・・（12） 
ここで、x および y は曲線ごとに算出される定数である。 
ST—Rh 曲線と各区画で連続測定されている ST データを用いて各月の積算 Rh






図 21 2015 年の温暖化区と対照区における (a)Reco と (b)Rs の季節
変化  
  図中、赤色の棒が温暖化区、青色の棒が対照区の測定値をそれ




2015 年の Reco は年間の温暖化区と対照区の間で有意差が無く、年積算値にも









図 21）。したがって、Reco および Rs のみに対しては、温暖化は生態系の炭素放
出に影響をしていなかったことを意味する。二つの手法により分離した Ra と
Ru と Rh について、これまでのフラックスデータと同様に、二元配置分散分析
を行ったところ、Ra，Ru，Rh の全てについて温暖化による有意差が認められた
（図 22）。したがって、これらの合計値である Reco や Rs に差がなくなった 2015
年においても、その構成要素は温暖化の影響を受け続けており、それぞれ異な
った応答を示すことが明らかになった。 
Ra は 5, 6 月に促進され、7, 8 月は抑制、9 月は促進され、季節により異なる温
暖化応答を示した（図 22(a)）。こうした Ra の季節変化は 2015 年の植物体地上
部バイオマス（AGB）の季節変化（第 2 章、図 12）と傾向が一致している。し

























Reco を発生させる要素のうち、土壌中の微生物に由来する Rh は、全ての月
で温暖化区の測定値が対照区を下回り、抑制的な影響を受けていたことが明ら
かになった（図 22(c)）。Rh の抑制的な温暖化応答は、微生物バイオマス（SMB; 










きが弱く、土壌中に多くの未分解の有機物が蓄積されている（約 20～40%; Welker 




9.3 %; 第 5章 図 X）。さらに、継続的な温暖化は土壌中の有機物量を減少させる


































5.1 研究背景  




Clark 1996; Liski et al.  2003）はほとんど評価されていない。これまでに、本
研究と同一の冷温帯シバ草原を対象とした 3 年間（2009〜2011 年）の温暖化操
作実験により、地下部における物質循環プロセスや土壌微生物群集を含む生態
系全体の応答を調べる研究が行われた（Yoshitake et al 2015）。その中で、温暖
化は植物の成長を促進する一方で、土壌微生物バイオマス（SMB）および土壌
有機物含量を減少させることが明らかにされてきた。しかし、それ以上の長期
的な応答は、短期的のものとは異なる可能性が高い（Oechel et al. 2000）。実際
に、温暖化は、ごく短期間の植物の葉の光合成活性の応答から、微生物の群落
構造や有効態窒素の蓄積量などの長期的変化まで、幅広い時間スケールでの生
態系プロセスに影響を及ぼす（Shaver et al. 2000）。 
温度上昇に対する生態系応答を理解するためには、植物の成長や土壌の物理
化学的性質、SMB の継続的な観察が必要である。さらに、土壌微生物の生理活















土壌サンプル（深さ 0～5cm から採取）は、2009〜2015 年の各年の成長期（5
～11 月）において、毎月または隔月で行われた。小型土壌コア（直径 1cm、高
さ 8cm）を用いて、各区画から無作為に試料をサンプリングした（1 区画につ
き 7～20 点）。Yoshitake et al（2015）と同様の分析手法により、サンプリング
した土壌の無機態窒素（アンモニア態窒素（NH4+—N）および硝酸態窒素（NO3
－—N））濃度の測定を行った。アンモニア態窒素の濃度は、改良した Cataldo 法
（Cataldo et al 1975）を用いて測定した。 硝酸態窒素の濃度は、インドフェノ
ールブルー法（Scheiner 1976）を用いて測定した。残った土壌サンプルを凍結





草原生態系の土壌微生物バイオマス（Soil Microbial Biomass; SMB）の測定
は、改変した ATP 法（Jenkinson and Oades 1979, Nakatsubo et al.  2008）
を用いて 2012 年を除くすべての年で行った。各区画から 1 g ずつサンプリング
した土壌を凍結乾燥してふるいにかけ、50 ml の遠沈管に加え、10 ml のトリク




ホモジナイザー（VP-30; TAITEC Corp.、東京、日本）を用いて 150W で 2 分
間ホモジナイズした。この操作は遠沈管を氷水中に入れて行った。試料を
7000rpm、20 分間 5℃で遠心分離した後、滅菌ピペットを用いて透明な上澄み
層 10 µl を別のチューブに注意深く除去した。次に、0.025 M 2-[4-2-ヒドロキシ
エチル-1-ピペラジニル]エタンスルホン酸（HEPES）溶液（pH 7.0）990 µl を
添加し、100 µlを分析に用いた。ATP濃度の測定は、ルミノメータ （ーGlomax-96; 
Promega Corp.、Wisconsin、USA）を用いて発光を測定する、ルシフェリン－
ルシフェラーゼ酵素法（Davison and Fynn 1974）により行った。 
 
5.2.3 野外における Rh の測定 
 Rh の測定は、改変したトレンチ法（Ewel et al. 1987; Rochette et al. 1999; 






死させた。直径 8.5cm、高さ 6.1cm のチャンバーおよび赤外線ガス分析計
（GMP343; VAISALA、Vanta、Finland）を用いた密閉チャンバー法で、トレ
ンチ区の土壌表面からの二酸化炭素放出を測定した。トレンチ区内の植物体地





日本）を用いて、測定時の地下 2 cm の土壌温度（ST）を測定した。ST と Rh
との関係を調べるため、各月、各区画における ST と Rh の関係を表す曲線（ST
—Rh 曲線）を式（12）で近似することで作成した。ST—Rh 曲線と各区画で連続
測定されている ST データを用いて各月の積算 Rh を算出した。 
 
5.2.4 窒素の無機化速度および硝化速度の測定 
2015 年 10 月にサンプリングした土壌サンプルを用いて、室内実験下におけ
る窒素の無機かおよび硝化速度を測定した。ふるい（<2mm）がけした土壌 3 g
を試験管に入れ、L-アルギニン（140 mg N kg-1 dry soil）または硫酸アンモニ
ウム（280 mg N kg-1 dry soil）をそれぞれ加えた。アルギニンのアンモニア化
は、窒素無機化の指標として使用することができ（Bonde et al. 2001）、硫酸ア
ンモニウムは一般に硝化の基質として使用される（Flowers and O'Callaghan 









AGB、全炭素および全窒素濃度、土壌無機窒素濃度、SMB および Rh に対する




の温暖化による差については、独立したサンプルの t 検定を行った。 
 
5.3 結果 
図 24 は、2009〜2015 年の温暖化区と対照区における各測定値と、気温、降
水量、太陽放射などの環境要因の季節変化をまとめたものである。2010 年と
2013 年の硝酸態窒素と 2015 年の SMB を除き、季節変化と温暖化の有無によ




温暖化は、2009 年、2010 年および 2012 年（温暖化初期）にシバの平均 AGB
をそれぞれ 28、48 および 18 ％増加させた。しかしながら、2013 年以降は温
暖化の影響がみられなかった。土壌中の全炭素量には全ての年において温暖化
による有意な影響がみられなかったが、全窒素量は、2010 年および 2011 年に
温暖化により有意に減少した。温暖化区の平均アンモニア態窒素濃度は、2010
年、2013 年、2015 年にそれぞれ 14、30、33％有意に増加した。また、温暖化



















2009、2010、2014 年の SMB は年間値において温暖化による有意な影響が見
られなかったが、月平均値においては温暖化により有意に減少した月もみられ
た。2013 年と 2014 年の温暖化区の平均 Rh（215、190 gCO2 m—2 month—1）は、
対照区の値（215、190 gCO2 m—2 month—1）よりも有意に低かった（図 24）。2013
と 2014 年の各月のデータにおける Q10値は、温暖化区でわずかに減少した（対
照区：1.97 および温暖化区：1.85）。対照的に、2015 年における窒素無機化速
度と硝化速度は温暖化区（7.21、16.9 µgN g—1 day—1）の方が対照区（3.53、4.03 




に (Wan et al. 2005; Biasi et al. 2008) 、本研究の実験区においてもシバの地上部
バイオマスは温暖化により温暖化開始から初期の段階（2009 年、2010 年、2012
年）で増加した。その原因としては、温暖化による光合成の増加（Rustad et al.  
2001）や、温暖化による窒素無機化速度の促進に伴う植物の無機態窒素の吸収
量の増加 (Shaw and Harte 2001) などが挙げられる。一方、2013 年以降はシバ地
上部バイオマスに温暖化の影響が見られなくなった。植物の光合成活性は温暖












化速度（Suzuki et al. 2016） 
***は温暖化区と対照区における有意差（P <0.001）を、エラーバーは


















行研究がある（Dijkstra et al. 2010）。本研究でも、実験期間を通して温暖化によ
りアンモニア化や硝化に携わる菌の活性が高まり、無機化や硝化が促進されて
いた可能性がある。 しかし一方で、全体の微生物の活性の指標となる微生物呼
吸は温暖化により温暖化後期（2013 年、2014 年）において減少した（図 24）。
微生物呼吸は温暖化により促進されるという報告があり（Schindlbacher et al.  
2009）、この実験区でも温暖化初期の段階では温暖化により微生物呼吸は促進さ
れていた可能性が指摘されている（Yoshitake et al. 2015）。しかし、温暖化開始か
ら時間が経つと温暖化下の土壌呼吸の温度応答性が低下すると言われており
（Luo et al.  2001）、微生物呼吸も土壌呼吸と同様に温暖化に対して順化したこ











を 7 年間促進するのに対し、微生物呼吸を（5 年目以降）抑制することが示唆さ
れた。草原における 3 年間の温暖化実験では、3 年後も窒素の無機化が促進され
ていた一方、土壌呼吸には温暖化による変化が見られなくなったことが報告さ
れている(Zhang et al. 2005) 。同様の現象は森林での温暖化実験でも見られる
（Melillo et al. 2002）。Zhang et al.  (2005) は、温暖化による微生物群集の組成の
変化が、このような土壌呼吸と窒素無機化に与える影響の違いを引き起こして
いると述べている。 また、硝化を担う菌として知られる Crenarchaea のバイオ





























































② 生態系呼吸の細分化 －土壌呼吸の非破壊的な測定手法の開発－ 


































































































一方で、本研究では、温暖化初期に変化が見られなかった NEP に対する Reco
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